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extreme  Temperaturanstiege   für   sehr  Bleiche­anfällige  verzweigte  Korallenarten  einen 
Nachteil bedeuten, dominieren diese Arten, sobald mechanische Störungen gehäuft auf­
treten, da sie schneller wachsen und freien Raum neu besiedeln können. Unter einem ge­














































(Crossland 1983),   lost  much of  its  paradoxical  character,  since considerable work has 








berg  et al.  2007, De’ath  et al.  2009) have already been identified. As it is common for 





on­one interaction outcomes can be predicted,   the whole picture blurs  as  soon as we 
throw all these species and variable environmental parameters together, and add relations 











with   complexity   and   non­linearity   in   coral   reefs,   can   be   tested.   I   employed   indi­
vidual­based modelling (IBM) to create an application, that simulates spatial competition 
in a coral reef community, allows to integrate an optional number of coral species, and fa­













Coral reefs feature extraordinary biodiversity  (Connell 1978, Hughes  et al.  2002), high 
productivity in oligotrophic waters  (Hatcher 1990, 1997), and provide shelter, nursing­, 






face   temperatures,   light   conditions,   and   aragonite   availability   allows   corals   to   thrive 
(Kleypas et al. 1999). Some of the hotspots for coral reefs are (i) the Coral Triangle which 
































































production  a  general  distinction   is  made  between brooding and broadcasting   species. 













(Babcock  et al.  1986,  van Woesik 2010), depending on multiple triggers  (Guest  et al. 



























2008b),  here  algal   turfs contain all   filamentous and crustose algae and are  treated as 
hindering for coral larvae settlement, hence negative for coral recruitment (Birrell  et al. 







2010), are vectors for diseases  (Nugues  et al.  2004)  or attract corallivore invertebrates 








































tinct earlier than others  (Hughes  et al.  2003), especially if intervals between bleaching 
events are too short to allow recovery. CO2  concentrations in the atmosphere have in­






Resilience, stability and phase shifts
To define stability  as  a  concept  for ecological   systems has  caused confusion because 












































detail  of the analysis.  Individual organisms are described in classes, blueprints,  which 






























Modelling Resilience and Phase Shifts in Coral Reefs – 
Application of Different Modelling Approaches






Simulations of long-term community dynamics in coral reefs 








Multiple feedbacks in coral reefs
Due to their high complexity coral reefs feature many different feedback loops. The model 
application is used to analyse several interconnected feedback systems, and how they react 







Hierarchically structured validation of individual-based 

















Modelling Resilience and Phase Shifts in 

























































































Simulations of long-term community 






Simulations of long-term community 








al  –  many  reefs  are  under  threat.  Such  perturbations  often  have  devastating  effects  on 















































to ocean acidification which erodes CaCO2  structures. Both stressors  are chronically  in­
creasing and can be attributed to climate change [3,5]. Additionally it is predicted that ex­












habitat  types  [18,19].  Reduced  resilience  can  impose  catastrophic  regime  shifts  [20,21] 
and  in  a  reef  often  leads  to  a  phase  shift  from  coral  dominated  systems  to  alternative 











































ent  frequencies  of major bleaching  events,  (2) mechanical  disturbance  regimes,  and  (3) 
both perturbations acting together to test the influences on the benthic community.
 2.2 Material & Methods
Model description
A) General




resented  under  various  environ­
mental  settings  (Fig.  1).  It  con­
sists  of  a  two­dimensional  con­
tinuous  area  on  which  all  free 
space  is  considered  as  potential 
settling  ground  for  all  organism 
groups  (see  also Appendix,  Fig.
1).  Individual  life  histories  (e.g. 
recruitment,   growth,   death)  of 
corals  and  algae  and  their  inter­
actions  are  described  and  each 
organism  reacts  specifically  to 
environmental  influences  like 
42
Fig.  1       Overview of model components. Different coral species 
interact with each other and with two different types of al­
gae.  Mechanical   disturbance   affects   the   whole   benthic 


















































Fig.  2     Flow  chart  of   important  pro­
cesses   of   an   individual   coral 
colony.  If  recruit  settling is suc­
cessful the coral colony enters its 
life­cycle. Within each iteration it 























































































Porites lobata 0.01 1 - 1.0E-8 1.5
Porites lutea 0.01 1 1375                    19.1             1.0E-8 1
0.01 1 109.5                 4.5E-8 5
Pocillopora damicornis 0.01 12 - - 1.5E-7 3
Fix input 


















1 [115]                   8 [113] 1210 [112]                   12 [118]             gonochoric spawner [120-122]
1 [115]                   8 [113] 72 [113]            gonochoric spawner [120-122]
Acropora muricata (formosa) 1.2 [115]              4 – 7 [114] 15 [119]             7.2 [117]       hermaphroditic spawner [120-122]
2 [115]                  4 – 7 [114] 2.5 [116]               hermaphroditic brooder [121]
How perturbations shape coral reef trajectories
CORALS – BLEACHING






























Porites lobata 11.6 300 29.9 31 29.4 32
Porites lutea 13.2 300 29.9 31 29.4 32
Acropora muricata 77.1 50 29.4 31 28.2 32
















































































































In  the model we  represent  typical  attributes  of  a  coral  reef  system  around Unguja,  the 
























































intensity  levels  can  occur  alone  or  together within  a  simulation  run  and  respective  fre­
quencies can be set for different scenarios.
HERBIVORY
In general algal densities  in Zanzibar  coral  reefs are  still very  low. Therefore we set  the 





























































































vals  the  total  benthic  cover  did not exceed 63 %, and as in the assessment of the sole 























Massive  corals  are  generally  slow  growing  but  exhibit  a  strong  physical  structure. 
Provided  their  tissue  is  healthy  and  the  defense  intact,  they  are  quite  resistant  to  over­
growth by other organisms,  like branching coral species or macroalgae which competit­
ively  mainly  rely  on  their  faster  growth  rates  [63].  In  addition,  both  of  the  observed 
massive  species  feature  low susceptibilities  to bleaching among  the  tested  corals,  and  a 
low bleaching­induced mortality.  The combination of slow growth and high endurance 
implies small fluctuations in relative coverage. As yet another consequence of the above 
mentioned properties, massive  species  outcompete  their  benthic  opponents  gradually  if 
perturbation  levels  are  low, where  P.  lutea  overrules  P.  lobata  and dominates the com­
munity due to its higher growth rate (see Fig. 4 and Fig. 5 at low perturbation levels). This 





enough space,  can  dominate  the 
benthic  community within  a  few 
years due to the self­accelerating 
process  produced  by  the  stock­
recruitment  relationship  de­
scribed above. On the other hand, 
its  bleaching  vulnerability  to 
thermal stress is the highest with­
in  the  tested  community,  which 
leads  to  considerable  losses  due 
to  extreme  temperature  events. 
Acropora  and  Pocillopora  are 
genera with many species which 
feature   high   susceptible   to 
bleaching  [64].  Accordingly,  A.  
muricata  is   the  only   species   in 




























cover does not   thoroughly  imply high ecosystem function (e.g.  provide 3­dimensional 
framework) [66]. Perturbations at too high or too low frequencies cause a loss of biod­
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implementation  and  the  effects  of  individual  parameters.  The  results  on  this  level  are 









































































































































































Multiple feedbacks in coral reefs – Source of 





Multiple feedbacks in coral reefs



























































































 3.2 Material & Methods


















































































11.6            13.2            77.1            26.1           
Surface factor 1.5            1               5               3              
Bleaching
  Min. bleaching temperature 29.9            29.9            29.4            30              
  Temp. where all corals bleach 31               31               31               31              
  Min. death temperature 29.4            29.4            28.2            21.5           
  Temp. where all corals die 32               32               32               30.4           
Reproduction
1210               1375               109.5            2.5           

































start   at  1   (for  no   structure)   and   rarely   exceed 3.0,   at   structurally   complex   sites  (Al­




































































































Macroalga  no effect on growth→  no effect on growth→  no effect on growth→
Multiple feedbacks in coral reefs




S2  Herbivory scenarios
In these scenarios the grazing rate becomes a function of the reef rugosity after a spe­
cified time span. For the first 50 years herbivory is independent of the reef rugosity and 



































ing  P.  lutea  was generally higher than that of  P.  lobata. This pattern held also for the 






























standard   conditions,   can  become  harmful  by   small   changes  of   one  or  more   external 
factors. Standard background disturbances (major bleaching events every 15 years; smal­
ler and larger mechanical disturbance events annually and every 5 years, respectively) fa­























































branching species  and more persistent  massive corals dominated a  recovering system. 
These findings are in line with  van Woesik  et al.  (2011),  where the authors found that 
short­term winners also win in the long run.

































Model assumptions and limitations
While typical growth forms and life histories of coral species and important reef dynam­
ics and processes were considered in the simulations, the community may respond in dif­



















































































































































































































































Hierarchically structured validation of 
individual-based models: How to consider 






Hierarchically structured validation of 
individual-based models: How to consider 













that  the model  can  be  applied  for  the  intended  purposes  and  that  the  results  are  trust­
worthy within the range of model assumptions. The commonly used approach for valida­
tion is to compare independent empirical data sets statistically with the generated model 
results.  For  models  which  operate  on  single  hierarchical  levels,  such  as  most  equa­







This  organisation  protocol  for  validation  includes  the  following  steps:  (1)  assessing  the 
different model levels separately, then, (2) applying a set of different techniques such as 



























Lotka­Volterra  equations  describe  population  growth  and  population  interaction  (pred­
ator­prey in its basic form) to simulate population dynamics. Validation processes in this 
case can only  take place on  the  same  integration  level of  the population. However,  this 




Inherent  to  the  approach,  individual­based models  can  have  a  hierarchy  of model  pro­
cesses for which model results emerge in a self­organised mode from interactions of the 
specified components on lower integration levels. Thus, model processes often span over 



























ongoing  issue  (Moss 2008), where different  approaches  for validation and checking  the 




















proach. The  presented  validation  approach  thus  extends  the  standard approach  qualitat­
ively.











Precondition for validation procedures

















model.  However,  it  should be recognised  that  the  mathematical  correctness  of  the  ex­
ecuted simulation cannot be mathematically proven (Hawking 1988, Oreskes et al. 1994), 






Setting and testing parameters
Any data set which  is used  in  the  testing and validation process of an ecological model 
must be independent from the measurements which were used for the model specification 
and development. Otherwise, it would restrict conclusions on the reliability of the model. 
This can constitute a problem when data availability  is  limited and  the situation can be 
even  more  difficult  if  a  return  to  earlier  stages  of  model  development  was  necessary 
which increases the number of necessary data sets.
Calibration (parameter identification)
The  process  of  calibration  (also  called  'parameter  identification')  denotes  the  choice  of 
parameter  values  to minimise  the deviation between model  results  and  a  specific  set of 
measured values. Thus a target, consisting of e.g. an empirical data set, an observed pat­
tern,  an  index  or  sequence  of  events,  is  needed  to  define  the  output  which  the  model 
should generate in case of an optimal fit. Parameter values are varied systematically, ap­






ally  high,  as  model  components  and  sequences  often  closely  resemble  biological  pro­
cesses. This  reduces  the  applicability of  brute  force optimisation  techniques  and makes 
more sophisticated approaches necessary (Manson 2003). However, for complex ecologic­
al situations it is interesting to see, that the degree of freedom for parameter values is lim­
ited  considerably. As parameters  in  IBMs mostly  depict  real  processes,  their  values  are 









revealed  that  model  assumptions  may  be  unrealistic  if  results  depend  on  very  small 














terest  is  the  identification of  parameter  ranges which  encompass  a  threshold  and might 



























it  is  necessary  to  employ  technical  approaches  to  reduce  the number of  required model 
runs and replicates.










interactions  of  individuals  a  slight  behavioural  variation may  lead  to  a  different model 
outcome or could also affect the structure of the model itself (Jakeman et al. 2006).
Validation of model results
Validation constitutes the final step of checking correctness and applicability of any mod­

















proaches will be more  important  to evaluate  the correctness and the applicability  to  the 
respective research questions. It is not possible to define a generally applicable validation 
procedure which will  deliver  satisfactory  results  for  all  different model  goals  and  situ­





paring model  results  with  independent  goal  conditions  (data,  processes,  structure  etc.) 
stays  the  same. However,  we  additionally  advocate  to  evaluate  the  accuracy  of  specific 
model processes and outcomes on each of the model levels separately, ranging from the 
lowest to the highest level. Typically (see examples at the end of this section) this could 
comprise  the  level  of  individual  life­histories,  population  development  and  community 
118
Chapter 4
dynamics.  As  the model  dynamics  in  IBMs  emerge  from  self­organisation  processes  a 




ied  ecological  context.  The  IBM  should  not  simply  reproduce  the  observed  system  dy­
namics but also reflect the causal mechanisms, interaction structures and processes oper­




Depending  on  the  model  aims,  the  empirical  background  and  the  availability  of  data, 
structural validation can  include different procedures which are explained  in  the follow­
ing. We emphasise combining several of these procedures to reach a high level of confid­
ence in the correctness of model results.
Visual inspection of results (plot results)
The visual inspection constitutes an immediate, fast approach to get a first impression of 
the model results and has already been proposed for many years (Anscombe 1973). It con­








also  find a visual  inspection or  pattern comparison as  the  final method  in many model 
studies. In the publications from the Journal 'Ecological Modelling' surveyed with respect 


















lowing  the  “pattern­oriented modelling”  approach  of Grimm  et al.  (2005).  Further  ex­
amples are the models of Rupp & Rupp (2010) who analysed the movement and distribu­
tion  of  elks  and  tested  the  visual  accordance  of  spatio­temporal  patterns  of  habitat  use 









erature and examples are available  (Power 1993, Rykiel 1996).  In  the context of a hier­
archically structured validation approach it constitutes a specific methodology which al­
lows  to  test model  results  against  data  on  the  same  aggregation  level.  In  this  context  a 
model can be viewed as a 'data­generating machine' where the range of possible distribu­
tions of data is restricted by the model ('the machine') itself, while the actual distribution 
is  normally  influenced  by  parametrization.  Statistics  allow  to  estimate  the  relevance  of 
differences between the model generated and empirical data sets and to make generalized 
statements about the functioning of the system that the model is based upon.


















evant' or  'significant'  is  always  in  the  eyes of  the  researcher,  and not  naturally given by 
any statistical value as the p­value. And even when using statistical values for thresholds 
of accepting or rejecting equality of modelled and collected data distributions, most stat­
istical  tests will  report  a difference as  sufficiently  reliable,  regardless of  the  size of  the 
difference, as long as the difference is consistent. So, whether a model fits the collected 
data appropriately can never be decided from the results of statistical tests alone. 









sidered as a specific case of visual  interpretation of  the results  (see part 3.1). When the 
direct participation of stakeholders  is desired, an exceptional care  in  the processing and 














perts  from  the  field.  For  the  evaluation  of  the  correctness  of  habitat  use  of  European 





Statistical properties on higher integration levels
Most validation approaches evaluate model output directly with an ecological data set on 
the same integration level (e.g. in a model on population dynamics of bullhead fish com­
parison of age classes with according  field measurement  (Charles et al.  2008) and  in a 
model  on  a  small mammalian  carnivore  the  number  of  territorial  animals  (simulation) 
with abundances in the field, Popp et al. 2007). In some cases, however it is useful to ap­





available or even that data sets are unique either due  to  limited resources, high  inherent 
variability or  singularity of  the event or  the  investigated processes.  It  is possible  to use 
knowledge and data derived from these cases for model development, however this creates 

















oscillations  (Huitu  et al.  2003)  or maxima  in  the  occurrence  of  a  particular  species.  It 
should  also  be  analysed whether  a  change  in  the  random seed of  the model  or  a  slight 






tempt  to  exactly  represent  the  population  dynamics  in  a  specific  location  over  time  is 
doomed to fail. An analysis of aggregated properties on higher levels e.g. indexes focus­
ing on  the oscillations may however very well  capture  the basic properties of  these dy­
namics. In this case a cyclicity index (Henttonen et al. 1985) can be used as a reasonable 
comparator  for  validation  (Reuter  2005).  Thus  the  type  of  oscillations  with  respect  to 
structure (shape, amplitude) and periodicity may be represented correctly even if specific 
patterns of population dynamics are highly variable. In case of models generating spatial 








Experimental validation of model generated hypotheses
With this validation approach the standard temporal sequence of generating field data and 
knowledge  which  is  then  followed  by  the  model  development  and  parameterisation  is 
turned around. Here experiments follow the analysis of model processes and the genera­









































viduals of  a  species was  related  to  their  age which allowed  to evaluate  the population's 
growth performance. A linear fitting of that relation would represent the assigned growth 
rate  if all  individuals were able to grow without density dependent  limitations. Through 
this method it became visible that high local densities (i.e. the abundance of neighbouring 


















 4.4 Limits of validation







giving  a  complete  picture  of  real  processes  (Wainwright  and Mulligan  2004;  Tedeschi 
2006, Müller et al. 2011). Therefore an important task in the evaluation of every model is 

























































































for  the  interpretation  and  validation  of  the  results  (see  part  2.1).  Explicit  assumptions 
made during  the development of  the conceptual model can be directly  referred  to when 
analysing model  implications and results and they constitute  the boundary of model ap­
plications. However, very often a model has considerably more inherent assumptions res­





model  processes  are  more  biologically  realistic.  The  leading  questions  here  are  which 








ment  and  to which  degree  a model  application  is  generalisable  (see  e.g.  Rykiel  1996). 






ferability  and  adaptability  through  the  potential  to  distinguish  between  inherent  model 






 4.5 Conclusions and recommendations





























relationships as well  as parameters are actually  the most appropriate description  for  the 
given investigation. In this regard, model validation elaborates the potential to answer the 












































































































































































































































































kill   living corals under certain preconditions  (Chadwick 1991, Rushingisha 2012), and 
thus can invade and outcompete intact or recovering benthic communities (Tkachenko et  






























slope,  might have decisive consequences for  its  fate.  Such representations  then would 






extent  of  coral  reef resilience.  Many important  components,  processes,  and functions, 
which supported the resilience of coral reefs in the past may have disappeared, before we 
even knew them, or their influence may have diminished already, so that they are out of 
consideration in today's studies. Nevertheless, the opportunities and tools to cope with 
complexity do exist. The here introduced framework constitutes an important step for­
ward. It can handle the high number of organisms and processes, but also the interactions 
and feedback relationships, all of which are important components for coral reef function­
ing and hence for the understanding of resilience. 
139
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Outlook
Individual­based models have a high potential to be used as management tools, which 
may aid the involvement of local communities, because they allow a straightforward com­
munication with all stakeholders. Species interactions can be implemented with a low de­
gree of abstraction and a simulation of additional organism groups can be realised with 
small programming effort. It is intended to couple the model with other modelling sys­
tems, that function on different spatial and temporal scales. In combination such applica­
tions will allow to identify potential trajectories for particular reef sites with high inform­
ative power. The here introduced application will be put open­source for everyone to use, 
and opens the possibility to advance the performance together with reef scientists all over  
the world. This may give rise to a global comparison of reef sites in different hotspot re­
gions and give insight on which threats are globally relevant or which are specific for a 
particular region. Model results can then aid in pointing out, which knowledge gaps have 
to be filled with empirical information to increase the understanding of coral reef dynam­
ics, and aid the decision for appropriate measures in local management regimes.
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